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Введение

Актуальность темы

Исторически сложилось так, что подавляющее большинство линий кукурузы было заложено фактически на трех американских сортах, возникших в процессе гибридизации северных кремнистых, восьмирядных с южными зубовидными многорядными формами и прошедших длительный период улучшения с адаптацией в регионах возделывания этой культуры в США [Anderson E., Brown W., 1952].

В дальнейшем, при закладке линий кукурузы на лучших гибридах, популяциях, процесс унификации зародышевой плазмы продолжался, усугубляясь инбридингом и жестким отбором на повышенную комбинационную способность. Сейчас множество посевных площадей занято гибридами фактически только пяти линий (В37, В14, С103, Oh43, W64A) или их производными [Sprague G., 1964, Troyer A., 1999]. Это весьма опасно в стрессовых условиях, а также, несомненно, ведет к затуханию эффекта гетерозиса по продуктивности. Узкая генетическая основа и повсеместное возделывание небольшого количества генотипов благоприятствует отбору и быстрому распространению биотипов болезней, к которым восприимчивы сорта, линии и гибриды.

Для успешного осуществления современных программ селекции кукурузы первостепенное значение приобретает проблема поиска и создания нового исходного материала. Одной из лучших возможностей расширения исходного селекционного материала является использование большого разнообразия экзотических рас кукурузы из стран Латинской Америки. Селекция использует не более двух - трех процентов общей изменчивости вида Zea mays [Браун У., 1977], т.е. большая часть мировой зародышевой плазмы была и остается, в значительной мере, не затронута селекционным процессом.

В мире разработано и реализуется множество селекционных программ направленных на расширение генетического разнообразия путем интрогрессии ранее неиспользовавшегося экзотического материала. Активнее других этим

аспектом селекционных проблем занимается CIMMYT [www.cimmyt.mx]. Там создаются и предлагаются для использования в местных селекционных центрах популяции кукурузы, имеющие материал экзотических рас.

Обычно в эти популяции входят расы имеющие признаки, интересующие селекционеров, такие как засухоустойчивость, холодостойкость, устойчивость к болезням и вредителям и т.п.

Цель работы

Основной целью исследований являлось определение направления использования экзотических рас, в частности, Cateto, Caro Cento, Dente Rio Gran-dense Rigoso, Harinoso de Ocho, Cuzco, Nal-Tel, Cajamarca, Paro, V25 для улучшения комбинационной ценности линий кукурузы.

Задачи работы

1. оценить разнообразие полученного исходного материала, состоящего из генетического материала инбредных линий и экзотических рас;

2. выявить наиболее разнообразный материал для получения линий;

3. выделить лучшие линии из спектра этого разнообразия;

4. исследовать специфику влияния конкретных экзотических рас на комбинационную ценность улучшаемых линий;

5. разработать методики оценки экзотического материала, при использовании его в качестве компонента для улучшения инбредных линий в программах по созданию высокогетерозисных гибридов;

6. выявить наиболее урожайные и стабильные варианты систем «линия-раса-тестер» для определения дальнейшего направления использования конкретных экзотических рас при создании высокоурожайных гибридов.

На основании результатов исследования на защиту выносятся следующие положения:

- в системе «линия-раса-тестер» выявлены взаимодействия всех трех ее элементов, показывая, тем самым целостность этой системы и необходимости оценивать ее в комплексе, в каждой такой системе взаимодействия уникальны;

- включение в селекционные программы материала экзотических рас позволяет получить генетически разнообразный материал. Наибольшее разнооб-

разие достигается в системах:

«PLS61 - Cateto - 677хКр702», «PLS61 - Cateto - А679 х Кр752», «PLS61 -Cateto - 640/3x651», «PLS61 - Cateto - Кр717хА682», «PLS61- Cateto-

Кр710хКр247», «PLS61-Саго Cento-тестер», «PLS61 - Cuzco-тестер», «PLS61-Harinoso de Ocho - NSL73xKp752», «PLS61 - Cuzco - Kp710xKp247».

«Kp225 - Cateto - 677xKp702», «Kp225 - Cateto - 640/3x651», «Kp225 -DRGR - 640/3x651», «Kp225 - DRGR - 677xKp702».

«Kp714 - Cateto - 677xKp702», «Kp714 - Cateto - A679xKp752», «Kp714-Cateto-640/3x651»;

- получены линии, не уступающие, а в большинстве случаев превосходящие по комбинационной ценности исходные;

- выделенные оптимальные системы «линия-раса-тестер», определяющие направления работы селекционера с экзотическими расами кукурузы при создании высокогетерозисных гибридов.

Результаты исследований представляют практическую и теоретическую ценность. Выделенные линии используются в качестве родителей высокоурожайных гибридов, испытывающихся в настоящее время в малом сортоиспытании отдела селекции и семеноводства кукурузы КНИИСХ.

Работа по теме диссертации выполнена с 1995 по 2004 год в отделе селекции и семеноводства кукурузы КНИИСХ им. П.П.Лукьяненко и является частью тематического плана института по теме 08.04.03: «Разработать и внедрить генетические методы создания и улучшения исходного материала кукурузы на основе использования экзотических рас, использования гаплоидии, индуцированных мутантов», руководителем которой являлся к.б.н. Щербак Виктор Семенович и, в настоящее время к. с/х. н. Забирова Эльмира Рашитовна.

Полученные результаты опубликованы в 5-ти печатных работах, доложены на методических советах института, конференциях молодых ученых (КГАУ, Краснодар, 1998; КНИИСХ, Краснодар, 2002), стендовом сообщении II съезда ВОГиС (Санкт-Петербург, 1999 г), III съезде ВОГиС (Москва, 2004 г).

Диссертант благодарит за поддержку и понимание свою жену, Микову Светлану Викторовну, родственников, коллег по работе - сотрудников, лабо-

рантов, рабочих; Щербака Виктора Семеновича, Забирову Эльмиру Рашитовну, Нормова Александра Александровича, Колесникова Федора Алексеевича, Да-вояна Румика Оганезовича, Колесникову Ольгу Федоровну, Малаканову Валентину Пантелеевну, лаборантов и рабочих отдела селекции кукурузы. Особая благодарность доктору биологических наук, профессору Волчкову Юрию Андреевичу за неоценимую помощь в написании диссертации.

1 КУКУРУЗА - КЛАССИФИКАЦИЯ, ПРОБЛЕМЫ СЕЛЕКЦИИ

(ОБЗОР ЛИТЕРАТУРЫ)

1.1 Место кукурузы в таксономической системе

Кукуруза принадлежит к числу наиболее распространенных культур в мировом земледелии. Среди возделываемых растений она стоит на первом месте по валовому сбору зерна и занимает 2 место по посевным площадям, уступая лишь пшенице.

Кукуруза (Zea mays L.) принадлежит к трибе маисовых (Maydeae) или (Tripsaceae) семейства злаковых (Роасеае).

К этой трибе относятся восемь родов, пять из них: Coix, Sclerachne, PoJy-toca, Chinonachne, Trilobachne восточного происхождения. Они произрастают в Индии, Бирме, Ост-Индии и Австралии и представляют интерес лишь с точки зрения систематики и теории эволюции. Наиболее известный род этой группы Coix. Его семена местные жители используют для приготовления муки, а также в качестве украшений.

К американским представителям этого семейства относятся: род Zea, имеющий огромное экономическое значение; род Tripsacum, иногда используемый в качестве кормового растения и Euchlaena (теосинте) - наиболее близкий сородич кукурузы [Югенхеймер Р.У., 1979].

На конференции проходившей в США в 1977 году большинство участников, учитывая исследования предыдущих лет в области морфологии, цитологии и систематики кукурузы, включило теосинте в род Zea. Дав ему название Zea mexicana. Далее было найдено недостающее звено между диплоидным однолетним и тетраплоидным многолетним теосинте - растения имеющие диплоидный набор хромосом и многолетний тип развития - Zea diploperennis. Это открытие позволило еще более детализировать систематику рода Zea [Iltis H. et al., 1979].

После этого таксономия рода Zea стала выглядеть следующим образом. Род Zea разделен на две секции:

I. - Luxuriantes - включает виды Zea luxuriens, Zea perennis, и Zea diplop-erennis;

II. - Zea - включает один вид, который подразделяют на подвиды: Zea mays spp. mays, Zea mays spp. mexicana, Zea mays spp. parviglumus и var huehu-etenongensis [Iltis H. et al., 1979].

1.2 Внутривидовая классификация кукурузы

Первые работы по классификации внутривидового состава кукурузы были предприняты в середине XIX века [Bonafous, 1836, Metzger, 1841, Alefeld, 1866]. Эти работы были выполнены на ограниченном материале и, поэтому, не могли достаточно объективно представить внутривидовой состав. В качестве классифицирующих признаков, авторы использовали в основном количественные характеристики растений.

Впервые в 1885 году Ф Кёрнике [Koernicke, 1885] в качестве систематических характеристик были использованы качественные признаки, в частности морфологические особенности зерна. По этим данным было выделено четыре группы.

Этот же принцип был положен в основу классификации кукурузы Стер-тевантом [Sturtevant, 1899]. В 1899 году он в своей работе на основе большой выборки материала (свыше 700 сортов и образцов) североамериканского происхождения выделил шесть групп кукурузы, пять из которых различались по структуре эндосперма, лопающаяся, кремнистая, зубовидная, крахмалистая, сахарная, и одна выделена по признаку, обуславливающему сильное развитие колосовых чешуи - пленчатая.

Позже Н.Н. Кулешовым в эту классификацию была добавлена еще одна группа - восковидная [Кулешов Н.Н., 1928].

Эта классификация чрезвычайно удобна и проста. Она и сейчас, исполь-

зуется некоторыми исследователями [Collins G., 1912,. Montgomery E., 1920, Pardi L., 1932, Marino A., 1934, Grebenscikow J., 1949, Жуковский П.М., 1950, MansfeldR. 1959, Шмараев Г.Е., 1972].

Кожуховым была предложена эколого-географическая классификация сортового разнообразия, где он выделил 9 основных подвидов [Кожухов И.В., 1934, 1935, 1939].

Развитие частной генетики кукурузы в начале XX века позволило выделить и описать громадное количество мутаций, в том числе и эндоспермовых. Было показано, что Стертевантовские группы по своему фенотипическому проявлению обязаны природе действия лишь одного (Tub sub f^) или нескольких генов (зубовидная, кремнистая, лопающаяся), и поэтому не могут служить критерием для внутривидовой классификации кукурузы.

В 20-х годах прошлого века были организованы первые экспедиции ВИР в Америку: С.М.Букасова (1926 г.), С.В.Юзепчука (1927 г.), Н.И.Вавилова (1930, 1932, 1933 гг) с целью сбора образцов и определения многообразия форм различных культур произрастающих в той местности. Эти экспедиции доставили в СССР уникальный материал, собранный, в том числе и по кукурузе. Объем поступлений был огромен. Из Центральной Мексики - 438 образцов, Южной Мексики 221, Центральной Америки - 105, Колумбии - 292, Эквадора - 450, Перу и Боливии - 631 [Кулешов Н.Н., 1930, Kuleshov N.N., 1933].

Однако изучение этого материала при интродукции было довольно проблематично. Здесь сказывалась ярко выраженная реакция этой культуры на длину светового дня. На основе изучения этих образцов было показано, что Перу и Боливия отличаются громадным разнообразием форм кукурузы, особенно крахмалистой группы. Сопоставляя данные этих исследований и исторические факты (на территории современной Перу располагалась империя инков, где кукуруза занимала важное место во всех сферах жизни местного населения), Н.Н.Кулешов выдвинул предположение, что Перу является центром одомашнивания кукурузы, и, таким образом, следует рассматривать отдельно центр

ю

происхождения и центр одомашнивания (доместификации) кукурузы. Это предположение в дальнейшем было использовано для направленного вовлечения в селекционные программы различного материала.

Н.И. Вавилов (1931 г.) в своих работах подчеркивал, что разнообразие форм кукурузы Мексики и Центральной Америки в значительной степени глубже и контрастнее, чем в Перу [Вавилов Н.И., I960]. Климатические и природные условия, обусловленные огромным количеством естественных изолятов, делают это разнообразие таким, каким оно сейчас и представляется.

В настоящее время, благодаря действию не только естественного отбора и народной селекции, но и искусственному отбору - в селекционных программах продолжают образовываться, создаваться новые популяции кукурузы. Этому также способствует изменение климата на Земле [http:\\wrww.meteo.ru/home_rus.htm].

В середине 30-х годов М.И. Хаджиновым [Хаджинов М.И., 1979] была предложена агроэкологическая типизация кукурузы. В основу ее положена, в первую очередь, характеристика особенностей районов местообитания и реакция кукурузы на климатические условия. Кроме того, для данной классификации были использованы также и некоторые признаки растения.

Согласно этой классификации все разнообразие кукурузы включает шесть агротипов:

1) Центрально-мексиканский;

2) Центрально-Американский;

3) Перувианский;

4) Равнинный;

5) Аризонский;

6) Центрально-азиатский;

Кроме того, равнинный агротип, включавший в то время практически все возделываемые сорта был разделен еще на девять географических подтипов.

Данные классификации интересны для селекционеров тем, что определяя

и

принадлежность того или иного материала к определенным группам, он имеет возможность более направленно строить свои селекционные программы, в частности, при подборе доноров желаемых признаков, подборе родительских пар при создании высокогетерозисных гибридов и т.д.

1.3 Разделение кукурузы на расовые комплексы

В начале XX века было довольно мало материала, показывающего генетическое разнообразие кукурузы.

После Второй мировой войны, при поддержке фонда Рокфеллера с 1945 по 1960 годы была проведена работа по описанию разнообразия кукурузы, произрастающей в Латинской Америке с целью оценки и выявления филогенетических связей внутри вида Zea mays.

В результате этой работы описано около 12 000 образцов кукурузы, которые были классифицированы в более чем 250 рас [Brown W., Goodman M., 1977]. Материал дополнили археологические исследования [Mangelsdorf Р., 1974].

Понятие расы было предложено Андерсоном и Катлером, для разделения вида на субъединицы: «... группа родственных между собой особей, с достаточным количеством общих признаков, позволяющих рассматривать их как группу» [Anderson E., Cutler H., 1942].

Позднее Бригер (1958 г.) дал несколько более расширенное определение таксономической единицы раса, определив ее как «группу филогенетически связанных популяций, имеющую в целом достаточное количество общих различительных признаков, поддерживающихся с помощью панмиктического размножения внутри популяций и занимающих определенный ареал» [Brieger et al., 1958].

С точки зрения использования в производстве, различают несколько расовых комплексов.
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1.3.1 Расовый комплекс всемирного экономического значения

Мексиканские зубовидные расы (такие как Tuxpeno, Vandeno, Tepecintle, Zapalotes, Celaya) и их производные формы наиболее экономически важная группа рас кукурузы в настоящее время широко используемая в мире. Некоторые из этих форм широко распространились в Юго-Западной части США. Благодаря миграциям переселенцев из Европы, привезших с собой при осваивании новых земель Америки Северные кремнистые формы кукурузы, Мексиканские многорядные зубовидные формы были перекрещены с Северными кремнистыми. В результате этого получилась ныне наиболее широко используемая раса кукурузного пояса США - Corn Belt Dent [Andersen E., Brown W., 1952].

Первые описания мучнистой кукурузы стран Карибского бассейна показывают, что туда были завезены и широко распространились Мексиканские зубовидные расы ранними европейскими колонистами [Sauer С, 1960]. Комбинируя друг с другом и кремнистыми формами северной или западной части Южной Америки, сформировались два расовых комплекса, широко распространенных в тропической и субтропической части Латинской Америки.

Tuson - имеет цилиндрический початок, полузубовидное зерно, более кремнистое, чем у Мексиканских зубовидных рас, похожих на него размером и формой початка.

Карибские кремнистые - которые включают в себя: береговые, тропические кремнистые, Comuses, Costenos и группу северных Catetos, обычно с более коническим початком, чем Tuson и еще более кремнистой консистенцией. Крахмал, однако, в их структуре более мягкий.

В настоящее время производные Мексиканских зубовидных форм, Американский и Карибский материал, также включающий плазму Мексиканских зубовидных форм широко распространились и пользуется огромной популярностью в Бразилии, Чили и Аргентине.

Другие расы, имеющие важное коммерческое значение это оранжево-
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желтые кремнистые, Катето из Южной Бразилии, Уругвая и Аргентины и длиннопочатковые Северные кремнистые и мучнистые из Севера США и Канады.

Эти две расы распространены в регионах с умеренным климатом. Кремнистые - более предпочтительны. Они частично используются в Южной Европе и Аргентине.

Таким образом, выделяют шесть расовым комплексов мирового коммерческого значения [Goodman M., 1978]. К этим расовым комплексам относятся:

1. Мексиканские зубовидные;

2. Кукуруза кукурузного пояса США;

3. Раса Тусон;

4. Карибские зубовидные;

5. Северные кремнистые и мучнистые;

6. Аргентинские кремнистые.

1.3.2 Расовый комплекс регионального значения

К этому комплексу относят ряд расовых комплексов, которые наиболее широко используются в некоторых регионах мира.

Кукуруза Юго-Запада США и Северо-Запада Мексики - один из таких комплексов. Для этих рас характерен мучнистый эндосперм, длинный узкий початок, сужающийся по обоим концам. Встречается кремнистый тип зерна, который также включает тип Popcorn, расы Reventador и Chapalote.

Влияние этого комплекса заметно как далеко на юге (раса Dzit Bakal, Гватемала), так и на севере - американский сорт Hichory King.

В центральной высокогорной части Мексики преобладают группы с коническим початком, узкими, поникающими листьями, раскидистой, но плотной метелкой и очень слабой корневой системой. Эндосперм различный - кремнистый (Palomero Toluqueno), мучнистый - Cacahuacintle, или слабо зубовидный
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(Conico, Conico Norteno, Pepitilla).

Наиболее четко различимые кукурузы Гватемалы - кремнистая позднеспелая, с большими круглыми зернами на длинном початке, расположенном высоко на длинном тонком стебле. Такая раса, как Oloton, встречается в средне-горьях Гватемалы. Она сходна с расами, произрастающими на примыкающих к Мехико территориях. Морфологически подобные расы (Montana, Amagueno) обнаружены на подобных высотах в Колумбии и Эквадоре.

На севере побережья Южной Америки и странах Карибского бассейна распространены длиннопочатковые формы кукурузы, часто с изогнутым початком и сильным различием типа эндосперма. Наиболее распространены Tuson и Береговые кремнистые тропические. Также можно отметить СапШа (обычно кремнистая) и Chandelle (чаще зубовидная). Длиннопочатковая Puyas (Венесуэла и Колумбия) имеет часть признаков СапШа и Chandelle.

В среднегорьях Анд наблюдается огромнейшее разнообразие форм, что позволило ряду ученых предположить, что если центром происхождения кукурузы является Мексика, то центром доместификации - Перу.

Здесь кукуруза различается по цвету перикарпа и алейронового слоя, форме и размерам зерновок. Очень значительны различия по морфологии растений. Тем не менее, все это разнообразие местной кукурузы можно отнести к 3 расовым комплексам.

1) Северно-Андийские кремнистые и мучнистые формы, с преимущественно коническим початком, большими круглыми зернами и небольшим, как правило нерегулярным числом рядов зерен. Типичная и широко распространенная раса - Sabanero. Встречается на севере Перу, Эквадоре, Колумбии, Венесуэле. Другие, не так широко распространенные расы этого комплекса - Cocao в Колумбии, Kcello (Эквадор), Polio (Венесуэла и Колумбия), Hucevito (Венесуэла).

2) В Центральных Андах (юг Перу, запад Боливии), возле центра древней империи Инков, наиболее различимы группы рас — мучнистые, с коническим
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початком, но с малым числом рядов зерен и часто с крупным монетовидным зерном, которое в отдельных случаях сравнимо по размеру с пятицентовой монетой. Cuzco - типичная раса для этой группы. Масса 1000 зерен для таких рас может достигать 2500 грамм (для сравнения масса 1000 зерен гибрида Краснодарский 382 MB - 380 гр.).

3) Андийский комплекс состоит из рас с гранатовидным початком, имеющим большое число рядов зерен мучнистых и эффектно окрашенных. Такие признаки как размер початка и высота растений этих рас, обратно коррелируют с высотой произрастания. Эта группа включает расы Chulpi, Paro, Hyayleno, Crepia, Shajatu.

В бассейне Амазонки, на западе Анд распространен единичный расовый комплекс. Эта кукуруза, называемая Coroico, Piricinco, Pojoso или Entrelacado, характеризуется длинным, узким початком. Она обычно классифицируется по характеристикам зерна. Початки имеют малое число рядов зерен, особенно на верхушке початка. Часто число рядов зерен нерегулярно.

Кроме вышеперечисленных, существует большое разнообразие индивидуальных рас и малых групп рас, которые имеют ценность в плане филогении и таксономии [Brown W., Goodman M., 1977].

Некоторые расовые комплексы существуют чисто теоретически, поскольку ареал распространения их довольно широк, так, Chulpi и Confite Moro-cho, произрастают как в Северной, так и в Южной Америке.

После серии работ, описывающих огромный материал из 12000 коллекций латиноамериканской кукурузы, вышедших в середине 50-х годов некоторые из рас описаны в начале 60-х [Wellhausen E. et al., 1952, Roberts L., et al., 1957, Timothy D., et al., 1961, Grobman A., et al., 1961].

После опубликования этих работ описано более 3000 популяций искусственно созданных.

Часть из этих коллекций созданы для увеличения слабого представительства некоторых рас, другие - для восстановления коллекций, которые были
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утрачены в результате действия инбредной депрессии и некоторые для теоретических исследований в вопросах происхождения и географического распространения.

Также проведены попытки спецификации коллекционного материала, представляющего интерес для селекционеров. Пример тому - попытка включения в селекционные программы мутантов, богатых некоторыми аминокислотами (opaque-2, floury-2) и найденных более чем в 700 образцах расы Tuxpeno.

Одной из наиболее привлекательных особенностей работ по описанию рас кукурузы является то, что в них предоставляется перечень специфических свойств различных образцов коллекции, учитывающих типичность каждой расы.

Процесс видообразования продолжается и в настоящее время. Селекционеры получают новые расы, популяции, пулы, состоящие как из экзотического, так и из смеси экзотического и адаптированного материалов [Hernandes X., et al., 1970].

Сведения об особенностях рас дают основу для понимания и применения селекционерами в их программах материала из Латинской Америки.

1.4 Методы исследования и описания рас кукурузы

Для типизации, классификации и представления рас в системе кукурузы как вида, применяются различные технологии [Bird R., 1970, Goodman M., 1969, Bird R., Goodman M., 1977, Goodman M., Bird R., 1977]. Эти методы работали достаточно успешно, но в некоторых случаях и они не выявляли различия между некоторыми весьма близкими расами.

К таким методам относятся широко используемые традиционные, основанные на анализе измерений морфологических признаков и географического распространения.

Несмотря на то, что большая часть работ по типизации кукурузы основывалась на измерениях морфологических признаков растений и початков, также
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